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Известно, что салициловая кислота и оксид азота (NO) задействованы в формировании многих 

адаптивных реакций растений на действие стрессоров различной природы. Есть сведения о 

том, что обработка растений салициловой кислотой и донорами оксида азота может приводить 

к повышению их устойчивости к действию низких положительных температур. Вместе с тем, 

их влияние на устойчивость растений к криострессу исследовано недостаточно. Известно, что 

некоторые физиологические эффекты салициловой кислоты реализуются с участием NO как 

сигнального посредника. Однако совместное действие салициловой кислоты и доноров NO на 

физиологические процессы, обусловливающие формирование морозоустойчивости, до сих пор 

не изучалось. Исследовали влияние прайминга семян озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) 

салициловой кислотой и донором NO нитропруссидом натрия (НПН) по отдельности и 

совместно на формирование морозоустойчивости этиолированных проростков пшеницы при 

их закаливании при 2-4°С. Показано повышение выживания проростков после 

промораживания при –6 и –8°С под влиянием салициловой кислоты и НПН. Еще более 

заметным был протекторный эффект совместной обработки семян салициловой кислотой (10 

мкМ) и НПН (100 мкМ). Холодовое закаливание проростков, а также предварительная 

обработка семян салициловой кислотой, вызывали повышение активности 

супероксиддисмутазы (СОД), каталазы и гваяколпероксидазы, содержания пролина и сахаров 

в тканях проростков. Прайминг семян НПН способствовал повышению в проростках пшеницы 

активности СОД и каталазы, содержания пролина и сахаров. При совместном использовании 

салициловой кислоты и НПН в проростках отмечалось дополнительное повышение активности 

СОД и содержания сахаров. Обсуждаются возможные причины усиления стресс-протекторных 

эффектов салициловой кислоты и донора NO при их сочетанном действии. 
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антиоксидантная система, осмолиты 
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1 По современным представлениям сали-
циловая кислота относится к ключевым стрес-
совым гормонам растений (Shakirova et al., 
                                                                 
Адрес для корреспонденции: Колупаев Юрий Евгеньевич, 

Харьковский национальный аграрный университет им. 

В.В. Докучаева, п/о Докучаевское-2, Харьков, 62483, 

Украина;  
e-mail: plant_biology@ukr.net 

2013). Она принимает участие в формировании 
защитных ответных реакций растений не толь-
ко на биотические, но и абиотические стрессо-
ры (Agarwal et al., 2005; Shakirova et al., 2013; 
Пашкевич, Кабашникова, 2018). Зарегистриро-
вано повышение ее эндогенного содержания у 
растений разных видов в ответ на действие ги-
по- и гипертермии, обезвоживания, засоления и 
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других стресс-факторов (Shakirova et al., 2003; 
Hamayun et al., 2010; Kim et al., 2013). Кроме 
того, экспериментально доказано, что эндоген-
ное содержание этого гормона в листьях ячме-
ня возрастает при обработке растений экзоген-
ными салицилатами (Евдокимова и др., 2014). 
Показано значение салициловой кислоты для 
активации у растений ферментативной антиок-
сидантной системы (Peleg-Grossman, 2012; 
Hashempour et al., 2014; Wang et al., 2018), 
накопления совместимых осмолитов (Колупаев 
и др., 2018; Min et al., 2018), синтеза ряда за-
щитных белков (Kim et al., 2013; Shakirova et 
al., 2016).  

Получены сведения и о положительном 
влиянии экзогенной салициловой кислоты на 
процессы холодовой адаптации растений раз-
ной таксономической принадлежности. Так, 
показано усиление салициловой кислотой хо-
лодового закаливания пшеницы (Tasgin et al., 
2003; Yordanova, Popova, 2007; Wang et al., 
2018; Холопцева и др., 2019), шпината (Min et 
al., 2018) и растений других видов (Pal et al., 
2013). Также зарегистрировано повышение под 
влиянием салициловой кислоты холодоустой-
чивости кукурузы (Horvath et al., 2007), ячменя 
(Mutlu et al., 2014), томата (Miura, Tada, 2014), 
маслин (Hashcmpour et al., 2014) и других видов 
растений.  

В частности, показано, что обработка 
проростков пшеницы салициловой кислотой 
вызывала накопление пероксида водорода и 
абсцизовой кислоты, выполняющих роль по-
средников в реализации ее действия как индук-
тора морозоустойчивости (Wang et al., 2018). 
При этом салициловая кислота индуцировала 
повышение активности супероксиддисмутазы 
(СОД), каталазы и аскорбатпероксидазы в про-
ростках пшеницы. Обработка салициловой кис-
лотой, повышающая устойчивость ячменя к 
низким температурам, также приводила к уве-
личению активности антиоксидантных фермен-
тов (Mutlu et al., 2013a). Вызываемое салицило-
вой кислотой повышение резистентности шпи-
ната к действию низких температур сопровож-
далось увеличением содержания аскорбиновой 
кислоты, токоферола, пролина, трегалозы и 
других низкомолекулярных протекторных со-
единений (Min et al., 2018). Прайминг семян 
кукурузы салициловой кислотой вызывал по-
вышение их всхожести при низких температу-
рах и способствовал увеличению активности 
антиоксидантных ферментов, а также амилазы 
и содержания сахаров (Ferooq et al., 2008).  

С другой стороны, далеко не все имею-
щиеся экспериментальные данные позволяют 
делать заключение о положительной роли са-
лициловой кислоты в развитии холодо- или мо-
розоустойчивости растений. Так, экзогенная 
салициловая кислота усиливала холодоиндуци-
руемые повреждения мембран растений риса 
(Wang et al., 2009). При этом под ее влиянием 
снижалась активность гваяколпероксидазы и 
каталазы. Авторы полагают, что, по крайней 
мере, частично, отсутствие положительного 
влияния салициловой кислоты может быть свя-
зано с высоким эндогенным ее содержанием в 
органах проростков риса (Wang et al., 2009). 
Также сообщается о большей морозоустойчи-
вости салицилатдефицитных трансформантов 
арабидопсиса NahG по сравнению с растениями 
Col-0 (Majláth et al., 2011). Возможно, что от-
сутствие эндогенной салициловой кислоты у 
таких растений индуцирует альтернативные 
сигнальные пути, что также способствует адап-
тации. В целом же, сведения о роли салицило-
вой кислоты в формировании адаптивных ре-
акций растений разных видов к действию низ-
ких температур неоднозначны.  

Наряду со стрессовыми фитогормонами в 
процессах холодовой адаптации растений за-
действованы сигнальные молекулы, в частно-
сти, оксид азота. Так, в условиях гипотермии в 
органах растений разных видов (Arabidopsis 
thaliana, Pisum sativum, Citrus aurantium, 
Brassica raniflora, Triticum aestivum) зареги-
стрировано повышение содержания NO 
(Puyaubert, Baudouin, 2014; Baudouin, Jeandroz, 
2015; Fancy et al., 2017; Yemets et al., 2019).  

В отдельных работах сообщается о поло-
жительном влиянии доноров NO на устойчи-
вость растений к гипотермии. Обработка расте-
ний бермудской травы (Cynodon dactylon) нит-
ропруссидом натрия (НПН) снижала холодоин-
дуцируемые окислительные повреждения ли-
пидов мембран (Fan et al., 2015). При этом у 
растений, обработанных донором NO, наблю-
дались более высокие величины активности 
СОД, пероксидазы и каталазы, а также усиле-
ние экспрессии генов антиоксидантных фер-
ментов. Опрыскивание растений яровой пше-
ницы растворами НПН способствовало их 
адаптации к действию низкой положительной 
температуры, что выражалось в уменьшении 
проявления индуцируемого холодом окисли-
тельного стресса и повышении активности 
СОД, каталазы и пероксидазы (Esim, Atici, 
2015).  
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Важно, что оксид азота является одним 
из посредников в реализации физиологических 

эффектов фитогормонов, в том числе салици-

ловой кислоты. Показано повышение содержа-
ния NO в клетках у растений женьшеня 

(Puyaubert, Baudouin, 2014) и пшеницы 

(Baudouin, Jeandroz, 2015; Карпец и др., 2016) в 
ответ на действие салициловой кислоты. В экс-

периментах с растениями шпината показано, 

что индуцируемый салициловой кислотой эф-

фект повышения их устойчивости к промора-
живанию, который сопровождался увеличени-

ем содержания аскорбиновой кислоты и проли-

на, устранялся скавенджером NO 2-phenyl-
4,4,5,5 -tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide 

(PTIO) (Shin et al., 2018). Таким образом, есть 

основания полагать, что индуцирующее крио-

устойчивость действие салициловой кислоты 
на растения может быть опосредовано оксидом 

азота. В то же время показано, что при других 

стрессовых воздействиях эффекты NO в каче-
стве сигнальной молекулы могут также реали-

зоваться при посредничестве салициловой кис-

лоты. Например, установлено, что у растений 

табака, трансформированных геном бактери-
альной салицилатгидроксилазы (NahG), под 

влиянием донора оксида азота не развивалась 

резистентность к вирусу табачной мозаики 
(Song, Goodman, 2001).  

В контексте функциональных связей 

между NO и салициловой кислотой возникает 

вопрос: может ли происходить усиление ее 
стресс-протекторных эффектов при сочетании с 

обработкой растительных объектов донорами 

оксида азота? В работе Esim и Atici (2015) по-
казано более полное предотвращение послед-

ствий холодоиндуцированного (3-дневное дей-

ствие температур 2-5°С) окислительного стрес-
са у неморозоустойчивого (ярового) сорта пше-

ницы при фолиарной обработке комбинацией 

1 мМ салициловой кислоты и 0,1 мМ НПН. 

В то же время сочетанное действие этих соеди-
нений на устойчивость растений к отрицатель-

ным температурам до сих пор не изучалось. 

Также отсутствуют данные о комбинированном 
стресс-протекторном действии салициловой 

кислоты и донора оксида азота при прайминге 

семян.  

В связи с изложенным, целью работы бы-
ло сопоставление раздельного и совместного 

влияния прайминга семян пшеницы салицило-

вой кислотой и НПН на развитие холодоинду-

цированной морозоустойчивости проростков и 
состояние их антиоксидантной и осмопротек-

торной систем.  

МЕТОДИКА  

В работе использовали этиолированные 
проростки озимой пшеницы (Triticum aestivum 
L.) сорта Досконала. Семена в течение 40 мин 
обеззараживали в 6% растворе пероксида водо-
рода и тщательно промывали дистиллирован-
ной водой. После этого семена опытных вари-
антов погружали на 1 ч в растворы салицило-
вой кислоты (1-100 мкМ) или НПН (50-200 
мкМ), семена контрольного варианта выдержи-
вали 1 ч в дистиллированной воде.  

Семена проращивали в течение 3 суток в 
темноте при температуре 20-22°С на фильтро-
вальной бумаге, смоченной очищенной водо-
проводной водой. Затем этиолированные про-
ростки помещали на 6 суток в холодильную 
камеру (без освещения) с температурой 2–4°С. 
Оптимальный режим закаливания проростков 
был выбран на основании результатов экспе-
риментов, проведенных нами ранее (Колупаев 
и др., 2015). Для сравнения использовали         
4-дневные этиолированные проростки, не под-
вергавшиеся закаливанию. Поскольку при низ-
кой температуре развитие проростков замедля-
лось, 9-дневные закаленные растения были та-
кими же, как 4-дневные контрольные, выра-
щенные при 20-22°С.  

После закаливания проростки подвергали 
промораживанию в отсутствие света при –6  
или –8°С в течение 5 ч в камере «Danfoss» (Ни-
дерланды), снижая температуру со скоростью 
1°С/ч. Затем образцы оттаивали, отращивали в 
течение 3 суток при 20-22°С и освещенности 6 
клк и оценивали их выживание.  

Сухую массу проростков определяли пу-
тем высушивания при температуре 103°С до 
постоянной массы.  

Активность антиоксидантных ферментов 
– СОД (КФ 1.15.1.1), каталазы (КФ 1.11.1.6) и 
гваяколпероксидазы (КФ 1.11.1.7) – определяли 
по методикам, описанным ранее (Колупаев и 
др., 2015). Навески проростков гомогенизиро-
вали на холоде в 0,15 М K,Na-фосфатном буфе-
ре (pH 7,6) с добавлением ЭДТА (0,1 мМ) и 
дитиотреитола (1 мМ). Для анализа использо-
вали супернатант после центрифугирования 
гомогената при 8000 g в течение 10 мин при 
температуре не выше 4°С. Активность СОД 
определяли, используя метод, основанный на 
способности фермента конкурировать с нитро-
синим тетразолием за супероксидные анион-
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радикалы, образующиеся вследствие аэробного 
взаимодействия НАДH и феназинметосульфа-
та. Активность каталазы анализировали по ко-
личеству H2O2, разложившегося за единицу 
времени. Активность гваяколпероксидазы 
определяли, используя в качестве донора водо-
рода гваякол, а в качестве субстрата – пероксид 
водорода. Активность СОД и гваяколперокси-
дазы выражали в усл. ед./(г сухой массы × 
мин), а активность каталазы – в ммоль H2O2/(г 
сухой массы × мин). 

Суммарное содержание сахаров в про-
ростках определяли методом Морриса-Роэ с 
использованием антронового реактива с моди-
фикациями, описанными нами ранее (Колупаев 
и др., 2015) и выражали в мг/г сухой массы. 
Содержание пролина определяли с использова-
нием нингидринового реактива (Bates et al., 
1973), выражая в мкмоль/г сухой массы.  

Биологическая повторность опытов 3-4-
кратная. На рисунках приведены средние вели-
чины и их стандартные ошибки. Кроме случаев, 
оговоренных специально, обсуждаются разли-
чия, достоверные при P ≤ 0,05.  

РЕЗУЛЬТАТЫ  

Выживание проростков пшеницы после 

криостресса  

Как показали предварительные опыты, 
незакаленные проростки после проморажива-
ния при температуре –6°С практически полно-
стью погибали (результаты не приводятся). В 
связи с этим действие праймирования семян 
салициловой кислотой и НПН на морозоустой-
чивость проростков оценивали только в соче-
тании с закаливанием.  

Обработка семян салициловой кислотой в 
концентрациях 1-100 мкМ заметно повышала 
выживание закаленных проростков по сравне-
нию с контролем (рис. 1а). Наиболее суще-

ственный эффект проявлялся при использова-
нии концентраций 10 и 100 мкМ.  

Под влиянием НПН также происходило 
значительное повышение морозоустойчивости 
закаленных проростков (рис. 1б). Наиболее за-
метное действие донор оксида азота оказывал в 
концентрациях 100 и 200 мкМ.  

При праймировании семян комбинацией 
салициловой кислоты (10 мкМ) и НПН (100 
мкМ) отмечалось наиболее существенное по-
вышение выживания закаленных проростков 
после промораживания при температурах –6 и 
–8°С (рис. 2).  

Активность антиоксидантных фер-
ментов в проростках пшеницы  

Под влиянием закаливания проростков 
пшеницы отмечалось небольшое повышение 
активности СОД (рис. 3а). Предварительное 
праймирование семян салициловой кислотой не 
вызывало существенного изменения активно-
сти СОД у закаленных проростков. В то же 
время воздействие НПН приводило к увеличе-
нию активности СОД в закаленных проростках 
по сравнению с действием только закаливания. 

 

Рис. 1. Выживание (%) закаленных проростков пшеницы, выращенных из семян, обрабо-
танных СК (а) или НПН (б) после криостресса.  

 

Рис. 2. Влияние комбинированной обработки 

семян СК и НПН на выживание (%) закале н-

ных проростков пшеницы после криостресса. 
1 – контроль; 2 – СК (10 мкМ); 3 – НПН (100 
мкМ); 4 – СК (10 мкМ) + НПН (100 мкМ).  
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Еще более существенный эффект отмечался 
при праймировании семян комбинацией НПН и 
салициловой кислоты.  

Активность каталазы в проростках под 
влиянием закаливания увеличивалась (рис. 3б). 
Праймирование семян салициловой кислотой 
вызывало небольшое дополнительное увеличе-
ние активности фермента в проростках после 
закаливания (эффект был достоверным при 
P ≤ 0,1). Активность каталазы в закаленных 
проростках, выращенных из семян, обработан-
ных НПН, существенно не отличалась от тако-
вой в проростках, подвергнутых только закали-

ванию. Не наблюдали дополнительного увели-
чения активности каталазы и в закаленных 
проростках, которые выращивали из семян, 
праймированных комбинацией растворов сали-
циловой кислоты и донора оксида азота НПН.  

Под влиянием закаливания происходило 
повышение активности гваяколпероксидазы в 
проростках (рис. 3в). Предварительная обра-
ботка семян салициловой кислотой приводила к 
дополнительному увеличению активности 
фермента. В варианте с праймингом НПН, а 
также его комбинацией с салициловой кисло-
той, активность гваяколпероксидазы у закален-
ных проростков достоверно не отличалась от 
таковой в варианте с одним закаливающим воз-
действием.  

Содержание низкомолекулярных про-

текторов  

Под влиянием закаливания проростков 
отмечалось значительное накопление пролина 
(рис. 4,). Сочетание прайминга семян салици-
ловой кислотой с воздействием закаливания 
вызывало дополнительное повышение содер-
жания пролина. Такой же эффект наблюдали 
при сочетании холодового закаливания с дей-
ствием НПН. В варианте с комбинированным 
действием салициловой кислоты и НПН адди-
тивности их влияния на содержание пролина не 
наблюдали.  

Содержание сахаров в проростках пше-
ницы после закаливания увеличивалось 
(рис. 4б). Обработка семян салициловой кисло-
той и особенно НПН также вызывала повыше-
ние содержания сахаров в проростках. Наибо-
лее высоким оно было в проростках, выращен-
ных из семян, обработанных комбинацией са-
лициловой кислоты и донора NO.  

ОБСУЖДЕНИЕ  

Прайминг семян как салициловой кисло-
той, так и донором NO способствовал развитию 
морозоустойчивости проростков при холодо-
вом закаливании (рис. 1). Проростки, выращен-
ные из семян, праймированных комбинацией 
салициловой кислоты и НПН в концентрациях, 
вызывающих максимальный эффект, после за-
каливания отличались наиболее высокой 
устойчивостью к действию отрицательных 
температур (рис. 2). Таким образом, отмечался 
эффект синергизма стресс-протекторного дей-
ствия экзогенных салициловой кислоты и окси-
да азота.  

Закаливание проростков пшеницы вызы-
вало повышение активности всех трех изучен-
ных антиоксидантных ферментов: СОД, ката-

 

Рис. 3. Активность СОД (а), каталазы (б) и 

гваяколпероксидазы (в) в проростках пше-
ницы после холодового закаливания. 1 – 
контроль (без закаливания); 2 – контроль (за-
каливание); 3 – закаливание + СК (10 мкМ); 4 
– закаливание + НПН (0,1 мМ); 5 – закалива-
ние + СК (10 мкМ) + НПН (100 мкМ).  
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лазы и гваяколпероксидазы. Прайминг семян 
салициловой кислотой способствовал дополни-
тельному повышению только активности ката-
лазы, а воздействие НПН только активности 
СОД (рис. 3). При комбинированной обработке 
семян салициловой кислотой и НПН отмеча-
лось максимальное повышение активности 
СОД.  

После холодового закаливания пророст-

ков содержание пролина в них увеличивалось 

более чем в два раза (рис. 4а). Предварительное 
воздействие как салициловой кислоты, так и 

донора оксида азота усиливало этот эффект. 

Однако при комбинированной обработке семян 
двумя праймирующими агентами эффект си-

нергизма не наблюдали, содержание пролина в 

проростках этого варианта не отличалось от та-
кового в вариантах с обработкой только сали-

циловой кислотой или только НПН. В то же 

время наиболее существенному накоплению 

сахаров в проростках при закаливании способ-
ствовала именно комбинированная обработка 

семян салициловой кислотой и донором NO, 

хотя и каждый праймирующий агент сам по се-
бе в той или иной степени усиливал накопление 

сахаров в закаленных проростках (рис. 4б). 

Полученные результаты в определенной 
степени согласуются с данными Esim и Atici 
(2015), в работе которых показано, что фолиар-
ная обработка молодых растений сорта яровой 
пшеницы комбинацией салициловой кислоты и 
НПН способствовала более заметному повы-
шению активности СОД и гваяколпероксидазы 
в листьях по сравнению с действием салицила-
та и донора оксида азота по отдельности. При 
этом комбинированная обработка указанными 
соединениями более заметно предотвращала 
эффект окислительного стресса (повышение 
содержания пероксида водорода и малонового 
диальдегида в проростках), вызываемый дей-
ствием низких положительных температур 
(Esim, Atici, 2015). Эффект синергизма стресс-
протекторного действия салициловой кислоты 
и донора оксида азота показан и на примере по-
вышения ими устойчивости растений к засухе 
(Колупаев и др., 2018). При этом их протектор-
ные эффекты проявлялись в модификации ак-
тивности СОД, каталазы, гваяколпероксидазы, 
а также накопления пролина.  

В настоящей работе впервые показано 
усиление положительного влияния на форми-
рование морозоустойчивости проростков сали-
циловой кислоты и донора оксида азота при их 
совместном применении. Одной из причин та-
кого эффекта может быть дополнительное по-
вышение активности ключевого антиоксидант-
ного фермента СОД и активация накопления 
сахаров в варианте с одновременной обработ-
кой семян салициловой кислотой и НПН. Уси-
ление накопления сахаров при прорастании в 
условиях действия низких температур под вли-
янием салициловой кислоты отмечалось у про-
ростков кукурузы (Ferooq et al., 2008), а накоп-
ления пролина – у растений шпината (Shin et 
al., 2018).  

Вполне естественно, что протекторное 
действие салициловой кислоты и НПН, а также 
их комбинации не ограничивается только изме-
нением изученных нами показателей активно-
сти антиоксидантных ферментов, накопления 
сахаров и пролина.  

Одним из важных эффектов салициловой 
кислоты может быть усиление под ее влиянием 
накопления в проростках белков нуклеаторов 
образования внеклеточного льда, что необхо-
димо для предотвращения летального внутри-
клеточного льдообразования (Tasgin et al., 2003; 
Mutlu et al., 2013b). В работе Wang и соавт. 

 

Рис. 4. Содержание пролина (а) и сахаров (б) 

в проростках пшеницы после холодового 
закаливания. 1 – контроль (без закаливания); 
2 – контроль (закаливание); 3 – закаливание + 
СК (10 мкМ); 4 – закаливание + НПН (100 
мкМ); 5 – закаливание + СК (10 мкМ) + НПН 
(100 мкМ).  
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(2018) показана активация под влиянием сали-
циловой кислоты экспрессии ряда генов, важ-
ных для холодовой адаптации: CBF1, COR14, 
CSI200, ABI5 и др. Оксид азота также участвует 
в регуляции экспрессии холодочувствительных 
генов (CBF1, CBF2, CBF3, LTI30, LTI178 и др.) 
(Puyaubert, Baudouin, 2014; Baudouin, Jeandroz, 
2015).   

Взаимное усиление стресс-протекторных 
эффектов салициловой кислоты и донора NO 
может происходить, как минимум, за счет двух 
различных механизмов. Во-первых, спектр 
«защитных» генов, на экспрессию которых 
прямо или опосредованно влияют салициловая 
кислота и оксид азота, может отличаться. В 
связи с этим при их совместном действии воз-
можно расширение спектра активируемых за-
щитных реакций. Также следует отметить, что 
оксид азота может оказывать влияние не только 
на работу сигнальной сети и экспрессию опре-
деленных генов, но и взаимодействовать с це-
левыми белками непосредственно, например, с 
молекулами антиоксидантных ферментов пу-
тем их S-нитрозилирования или нитрования и 
тем самым модифицировать их активность 
(Arora et al., 2016). С другой стороны, оксид 
азота может быть посредником в реализации 
физиологических эффектов салициловой кис-
лоты. Как уже отмечалось, индуцируемое сали-
циловой кислотой повышение устойчивости 
растений шпината к действию отрицательных 
температур подавлялось скавенджерами NO. В 
их присутствии не происходило индуцируемого 
салицилатом накопления пролина и аскорбино-
вой кислоты в тканях (Shin et al., 2018). В рабо-
те Alavi и соавт. (2014) показано, что обработка 
проростков пшеницы салициловой кислотой и 
донором оксида азота НПН повышала их 
устойчивость к осмотическому стрессу, вызы-
ваемому действием ПЭГ. В стрессовых услови-
ях оба соединения способствовали накоплению 
биомассы растений и повышению содержания 
хлорофилла. При этом положительные эффек-
ты салициловой кислоты и НПН устранялись 
поглотителем NO метиленовым синим. Обра-
ботка салициловой кислотой повышала соле-
устойчивость растений риса, что проявлялось в 
увеличении содержания аскорбиновой кислоты, 
активности каталазы, глутатион-S-трансферазы 
и глутатионпероксидазы (Mostofa et al., 2015). 
Такие эффекты устранялись обработкой расте-
ний скавенджером NO гемоглобином, что сви-
детельствует о роли оксида азота как посредни-
ка в реализации защитного действия салицила-
та. Возможно, что в условиях наших экспери-
ментов обработка семян донором NO способ-

ствовала формированию сигналов, посредством 
которых реализуется стресс-протекторное дей-
ствие салициловой кислоты.  

Таким образом, комбинированное ис-
пользование салициловой кислоты и доноров 
оксида азота для прайминга семян пшеницы 
можно рассматривать как перспективный при-
ем повышения устойчивости растений к гипо-
термии и другим стресс-факторам, по крайней 
мере, на ранних фазах развития. При этом сов-
местное действие фитогормона и сигнального 
посредника может усиливать их физиологиче-
ские эффекты. Вполне естественно, что прак-
тическому их использованию должны предше-
ствовать достаточно глубокие исследования 
механизмов комбинированного стресс-
протекторного действия салициловой кислоты 
и донора NO. При этом необходимо учитывать 
возможную видоспецифичность эффектов этих 
физиологически активных веществ. Как уже 
отмечалось, на растениях отдельных видов по-
казано не только отсутствие стресс-
протекторных эффектов салициловой кислоты, 
но и усиление их повреждений ее умеренными 
дозами (Wang et al., 2009).  

Работа выполнена в рамках проекта «Роль 

сигнальных посредников и соединений с гормональ-

ной активностью в формировании адаптивных ре-

акций растений на абиотические стрессоры», фи-

нансируемого за счет средств государственного 

бюджета Украины (№ госрегистрации 

0117U002427). 
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It is known that salicylic acid and nitric oxide (NO) are involved in the formation of many adaptive 

reactions of plants to action of stressors of various natures. There is data that treatment of plants 

with salicylic acid and nitric oxide donors increases their resistance to  low positive temperatures. At 

the same time, their effect on the resistance of plants to cryostress has been studied deficiently. It is 

known that some physiological effects of salicylic acid are realized with the participation of NO as a 

signaling mediator. However, the combined effect of salicylic acid and NO donors on physiological 

processes responsible for the formation of frost resistance has not been studied yet. We investigate 

the influence of priming of wheat seed (Triticum aestivum L.) with salicylic acid and NO donor – 

sodium nitroprusside (SNP) – separately and together on the formation of frost resistance of etiolat-

ed wheat seedlings during hardening at 2-4°С. The increase of the seedlings survival after freezing 

at –6 and –8°С under the influence of salicylic acid and SNP has been shown. The protective effect 

of the mutual treatment of wheat seeds with salicylic acid (10 μM) and SNP (100 μM) has been 

more noticeable. Cold hardening of seedlings, as well as the preliminary treatment of seeds with  sal-

icylic acid, caused an increase in the activity of superoxide dismutase (SOD), catalase and guaiacol 

peroxidase, the content of proline and sugars in the seedlings’ tissues. The priming of seed with SNP 

contributed to an increase in the SOD and catalas e activity in wheat seedlings, and in the proline and 

sugars content. An additional increase in SOD activity and sugars content in seedlings with the 

combined use of salicylic acid and SNP has been noted. Possible causes of the enhancement of 

stress-protective effects of salicylic acid and NO donor with their combined action has been dis-

cussed. 

Key words: Triticum aestivum, salicylic acid, nitric oxide, frost resistance, antioxidant system, os-

molytes 
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АЗОТУ НА РОЗВИТОК ІНДУКОВАНОЇ ЗАГАРТУВАННЯМ МОРОЗОСТІЙКОСТІ 

ПРОРОСТКІВ ПШЕНИЦІ 
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Відомо, що саліцилова кислота і оксид азоту (NO) задіяні у формуванні багатьох адаптивних 

реакцій рослин на дію стресорів різної природи. Є відомості про  те, що обробка рослин салі-

циловою кислотою і донорами оксиду азоту може призводити до підвищення їх стійкості до 

дії низьких позитивних температур. Разом з тим, їх вплив на стійкість рослин до кріостресу 

досліджено недостатньо. Відомо, що деякі фізіологічні ефекти саліцилової кислоти реалізу-

ються за участю NO як сигнального посередника. Однак спільна дія саліцилової кислоти і до-

норів NO на фізіологічні процеси, що зумовлюють формування морозостійкості, дотепер не 

вивчалася. Досліджували вплив праймінгу насіння озимої пшениці (Triticum aestivum L.) салі-

циловою кислотою і донором NO нітропрусидом натрію (НПН) окремо і спільно на форм у-

вання морозостійкості етіольованих проростків пшениці при їх загартуванні за температури 

2-4°С. Показано підвищення виживаності проростків після проморожування при – 6 і – 8°С 

під впливом саліцилової кислоти і НПН. Ще помітнішим був протекторний ефект спільної 

обробки насіння саліциловою кислотою (10 мкМ) і НПН (100 мкМ). Холодове загартування 

проростків, а також попередня обробка насіння саліциловою кислотою, спричиняли підви-

щення активності супероксиддисмутази (СОД), каталази і гваяколпероксидази, вмісту пролі-

ну та цукрів у тканинах проростків. Праймінг насіння НПН сприяв підвищенню в проростках 

пшениці активності СОД і каталази, вмісту проліну та цукрів. При комбінованому викорис-

танні саліцилової кислоти і НПН в проростках відзначалося додаткове підвищення активності 

СОД і вмісту цукрів. Обговорюються можливі причини посилення стрес-протекторного 

впливу саліцилової кислоти і донора NO за їх спільної дії. 

Ключові слова: Triticum aestivum, саліцилова кислота, оксид азоту, морозостійкість, 

антиоксидантна система, осмоліти  
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